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摘要 
作为水环境中丰度最高的有机生物体，病毒（主要为噬菌体）能够通过侵染
和裂解宿主调控海洋微生物的丰度和群落结构的组成，影响海洋微食物网中的物
质和能量的流动，并参与碳、氮等元素的生物地球化学循环。浮游病毒具有极高
的多样性，但由于技术上限制，人们对浮游病毒多样性的认识十分有限。河口生
态系统位于海洋生态系统和淡水生态系统交叉叠加的位置，兼有河流和海洋生态
系统的特征。另外，河口地区由于其特殊的地理位置，受到相邻区域人类活动的
影响较大，导致河口生态系统的环境复杂多变，其微生物群落结构复杂而多样。
基于此，本文以编码 T4 类噬菌体主要衣壳蛋白基因（g23）为标记基因，对九龙
江河口地区这一典型的亚热带河口环境中的 T4-like 噬菌体的多样性及其时空分
布特征进行研究。这一研究将有助于分析噬菌体类群在河口环境中的分布特点及
其在时间和空间上的变化规律，能够更好地了解病毒对生态环境和宿主生态特性
变化的响应及病毒—宿主相互作用随时间变化的特征，并且为进一步深入了解噬
菌体在河口环境中的生态作用提供数据支撑。 
本论文的主要研究结果如下： 
1．运用流式细胞计数方法对九龙江河口地区浮游病毒丰度进行检测表明：
九龙江河口地区浮游病毒的丰度范围为（1.62±0.09）×107 -（1.01±0.05）× 107 mL-
1。多因素多元分析（DISTML）结果显示，浮游病毒的丰度主要受到温度和营养
盐的影响。 
2．通过透射电子显微镜观察到四大类病毒形态类型，分别是有尾噬菌体目
中的肌尾噬菌体、长尾噬菌体和短尾噬菌体以及无尾病毒颗粒，表明九龙江河口
地区浮游病毒的形态具有较高的多样性。 
3．以 g23 基因为标记基因构建的克隆文库结果显示：九龙江河口地区 T4-
like 噬菌体主要分为海洋类群、稻田类群、淡水湖泊类群和两个九龙江口特有的
类群，其中 Exo T-evens，Marine Groups I，Marine Groups IV, Paddy Groups V 和
Paddy Groups IX 为优势类群。九龙江河口地区浮游病毒的多样性具有显著的空
间分布差异，近岸地区的多样性高于远海地区，并且发现 Marine Groups V 只分
布在靠近外海的两个站位，而 Paddy Group 类群则主要来源于离岸较近的站位。
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以上实验结果表明，河口地区的病毒类群不仅具有丰富的遗传多样性并且还具有
显著的地区特异性。 
4. 以 g23 基因为标记基因，采用 454 高通量测序方法，对九龙江河口地区
T4-like 噬菌体群落结构和多样性变化进行为期一年的采样观察，研究结果表明
在九龙江河口这一亚热带河口地区，T4-like 噬菌体类群存在显著的时间和空间
的变化趋势。OTU（operational taxonomic unit，操作分类单元）的相对丰度差异
较大，绝大多数（99%）OTU 的相对丰度<0.01%，只有 13 个 OTU 的相对丰度>1%。
在时间尺度上，T4-like 浮游病毒群落存在明显的季节性变化，表现为春季、夏
季、秋冬季三个季节模式。另外，我们也观察到一部分 OTU 存在明显的季节性
变化趋势，表现为在单一季节内其丰度明显增加，如 Exo T-evens 类群的 OTU1
和 OTU11 在夏季（7、8 月份）样品中占有明显的优势，而 Marine Groups IV 类
群的 OTU2、OTU3、OTU4 和 OTU5 在秋冬季（10、11、12、1 月份）样品中呈
现明显的优势；一部分 OTU 则没有明显的季节性变化。通过研究单个 OTU 在整
个类群中所占的比例发现：“物种的生存空间越大，其丰度越大”这一经典的生
态理论同样适用于时间尺度上，即出现频率高的生物体往往在群落中占主导地位。 
 
 
关键词：河口病毒；病毒多样性；时空分布
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Abstract 
Viruses are the most abundant biological entities on Earth and play an important 
role in regulating microbial abundance and community dynamics, and impact on global 
biogeochemical cycles. It is clear that viruses constitute the greatest genetic diversity 
in the ocean. The research of viral diversity can help us to understand the role of 
virioplankton in the microbial ecosystem and biogeochemical cycles. Estuaries are the 
vital, dynamic jointing ecosystem of inland waters and oceans. Under the influence of 
natural and anthropogenic factors, estuarine ecosystems are a basin for microorganisms 
originating from river, ocean and soil, and show great diversity and complex 
community structure. At the same time, due to the mixing fronts of marine tidal waters, 
river outwelling waters and human domestic sewages, estuaries provide novel habitats 
for microbes. Investigation of microbial diversity and community structure can help us 
to understand the ecological function and biogeochemical cycle of estuarine ecosystem, 
which is vital for the sustainable development of estuarine area. The main outcomes 
include: 
(1) The abundance of virioplankton communities in a typical subtropical estuary, 
the Jiulong River Estuary (JRE) in China were investigated by flow cytometry, which 
ranged from (1.01±0.05)×107 to (1.62±0.09)×107 particles mL-1. The population size of 
viruses was correlated with temperature and nutrient concentration.  
(2) Three typical tailed viral morphotypes (myovirus, siphovirus and podovirus) 
and non-tailed viral morphotype were observed through the transmission electron 
microscopy. It indicated that the virioplankton in JRE has a high morphological 
diversity. 
(3) Detailed phylogenetic diversity and spatial variation were investigated for T4-
like myoviruses via g23 genetic marker. Most of the g23 sequences in JRE fell into 
three previously established groups (Marine Groups, Paddy Groups and Lake Groups) 
as well as two novel Estuary Groups. This demonstrated the co-existence of typical 
inland and marine T4-like myoviruses in estuarine ecosystem, suggesting the 
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movement of viruses and their hosts among biomes. 
(4) The major capsid protein gene, g23, was used to investigate the spatial and 
temporal dynamics of T4-like myoviruses community composition in JRE for a period 
of 1 year. The results show strong spatial and temporal variations of T4-like 
virioplankton in the JRE. Three major groups were identified (spring, summer, and 
autumn-winter), which resulted in a clear seasonal succession pattern. Moreover, 
specific T4-like myoviral OTUs (operational taxonomic units) peaked in different 
seasons, such as OTU1 and OTU11, which belong to Exo T-evens group, showed 
significant advantages in summer (June and July) samples, while OTU2, OTU3, OTU4 
and OTU5 of the Marine Groups IV group showed higher abundance in the autumn-
winter (October, November, December and January) samples. At the same time, we 
found that some OTUs with moderately abundance showed little variation on the time 
scales. The relative abundance of most OTUs (99%) is less than 0.01% and only 13 
OTUs showed >1% proportion of total population. 
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第一章 绪论 
1.1 海洋病毒 
1.1.1 浮游病毒的简介 
病毒主要是由内部的遗传物质和蛋白质外壳组成。病毒的遗传物质可以是
DNA，也可以是 RNA，有单链结构也有双链结构。病毒个体微小，结构简单，
通常以纳米（nm）为测量单位。多数病毒的平均直径为 100 nm，较大的病毒直
径为 300-450 nm，较小的病毒直径仅为 18-22 nm [1]。病毒没有细胞结构，由于没
有实现新陈代谢所必需的基本系统，所以病毒自身不能够复制，只能够寄生在活
着的宿主细胞内，利用宿主细胞内的能量和代谢系统，获取生命活动所需的物质
和能量，并按照病毒核酸所包含的遗传信息复制产生新的子代病毒。 
浮游病毒（Virioplankton）是指悬浮在水体中且能够自由移动的病毒类群[2]，
主要包括噬菌体（Bacteriophage）、真核藻类病毒、浮游植物病毒、浮游动物病毒
和人类病毒等。浮游病毒是水体中数量最多的生命有机体，其丰度是细菌丰度的
5-25 倍，其生物量仅次于原核生物[3]。浮游病毒广泛分布在各种水体环境中，表
层海水中浮游病毒的丰度可达 107 mL-1，在富营养环境的近岸地区，浮游病毒的
丰度高达 108 mL-1 [3]。此外，在两极地区、热液口等极端环境中仍有病毒的存在。 
浮游病毒的分布具有显著的时空变化特征，并且在时间上呈现明显的季节性
变化。Bergh 通过对 Korsfijorden，Raunefjorden，北大西洋，切萨皮克湾等地水
体中浮游病毒丰度进行检测发现，浮游病毒的丰度呈现明显的季节性分布，且冬
季浮游病毒的丰度最低[4]。梁彦韬等人通过对青岛近岸的浮游病毒丰度进行检测
发现，浮游病毒的丰度呈现明显的季节性差异，具体表现为春季>秋季>夏季＞冬
季[5]。有文献报道表明，浮游病毒丰度与季节的这种相关性主要是通过温度影响
宿主的生物量、活性及多样性来间接地影响浮游病毒的丰度[6]。浮游病毒在空间
分布上表现为近岸大于外海，河口地区大于近岸水体环境[7]。研究表明，病毒丰
度的空间变化与营养盐的浓度密切相关，主要是由于营养盐的供给可能成为影响
病毒宿主生物量及代谢活性的主要因素。宿主丰度会随着营养盐浓度的增加而增
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加[8, 9]。另外，随着营养物浓度的增加，浮游藻类生物量持续增加，其光合作用
所固定的有机碳也随之增加，而有机碳的增加又会刺激浮游细菌的生长，使浮游
细菌处于代谢活跃状态并保持较高的丰度。宿主丰度的增加将增加噬菌体与宿主
的接触率和感染率，再加上处于活跃期的宿主的感染周期短，因此会释放更多的
子代病毒，使得病毒的丰度增加。Hewson 等人[9]对澳大利亚的富营养河口和寡
营养河口的研究发现，在富营养化海域，病毒丰度及生产力明显高于其它海域，
且无机营养盐的添加能够刺激病毒生长率增加 14-52%。蔡兰兰等人[7]对春季厦
门海域浮游病毒丰度的检测中发现，近岸地区的病毒丰度显著地高于外海地区。
另外，白晓歌等人[10]在长江地区的病毒丰度的检测也得到了相同的实验结果。 
1.1.2 病毒的分类 
国际病毒分类委员会（ICTV）第九次报告（2012），将所有已知的病毒根据
核酸类型分为单股 DNA 病毒、双股 DNA 病毒、DNA 与 RNA 反转录病毒、双
股 RNA 病毒、单链单股 RNA 病毒、裸露 RNA 病毒及类病毒等八大类群。 
在已分离的噬菌体中，有尾噬菌体目最多，有尾噬菌体大多属于双股 DNA
病毒。根据尾部形态特征的差异，可以将有尾噬菌体目分为以下 3 科：肌尾噬菌
体科（Myoviridae），长尾噬菌体科（Siphoviridae）和短尾噬菌体科（Podoviridae）
[11]（图 1.1）。肌尾噬菌体科通常具有一个可以伸缩的尾部，这类病毒裂解宿主
的能力较强且宿主范围广泛，是海水中分离出来最多的一类噬菌体，其代表类群
为 T4-like 噬菌体类群。短尾噬菌体的尾部较短，且不具有伸缩能力，这类病毒
对宿主的裂解能力也很强，但由于其在侵染宿主时具有严格的宿主特异性，故该
类病毒的宿主范围较为狭窄，因此这类噬菌体较少从海水中分离出来，其代表类
群为 T7-like 噬菌体类群。长尾噬菌体的尾部较长，且不具有伸缩能力。这类噬
菌体对宿主的裂解能力较弱，其宿主范围介于肌尾噬菌体和短尾噬菌体之间。这
类噬菌体通常为温和噬菌体，在侵染宿主时不会立刻引起宿主的裂解，而是将自
身的基因组整合到宿主的基因组中，随宿主基因的复制而复制,并随宿主的分裂
传递到子代细胞的基因组中,可以长期潜伏于宿主内，其代表类群为 λ 噬菌体类
群[11]。 
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图 1.1 海洋有尾噬菌体的三种主要形态类型（A）肌尾噬菌体，（B）短尾噬菌
体，（C）长尾噬菌体（图片来自于徐永乐、蔡兰兰、杨芸兰） 
Figure1.1 Three morphology structures of Caudovirales (A)Myovirus, (B) 
Podovirus, (C) Siphovirus 
 
1.2 浮游病毒的生态功能 
浮游病毒是海洋生态系统中数量最多、遗传多样性最高的生命粒子。病毒对
宿主细胞的侵染，是导致微生物死亡的主要因素之一。病毒通过侵染宿主、介导
水平基因转移等方式，调节微生物群落结构和多样性，并影响着海洋中微食物网
的组成，改变碳、氮、磷等营养元素的生物地球化学循环过程。研究浮游病毒的
生态作用对于理解海洋微生物生态学过程和生物地球化学循环至关重要，海洋病
毒学的研究已成为当今生态学研究的热点之一。以下是对海洋浮游病毒几个重要
功能的阐述： 
1.2.1 病毒介导的死亡 
病毒是引起海洋微生物死亡的主要原因之一。Suttle 的研究发现[11]，平均每
天约有 10-20%的异养细菌因病毒裂解而死亡，表层海水中，由于被噬菌体侵染
而导致的细菌死亡率高达 10-50%。在对大西洋、南太平洋及黑海的海底沉积物
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